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Mechanisms of regulation of light accessory (antenna) function
operate at all the organization levels of photosynthetic organisms,
including the molecular level. Such a regulation is particularly important
under overexcitation conditions, owing to the fact that excess
illumination is associated with a risk of photosensitized oxidation
leading to degradation of the photosynthetic apparatus. Under
overexcitation conditions, a pool of accessory xanthophyll pigment
violaxanthin, is transferred from the antenna protein environment to
the lipid phase of the thylakoid membrane, where it is subjected to
enzymatic conversion to zeaxanthin, within the xanthophyll cycle.
According to our recent findings, violaxanthin present outside the
largest antenna complex of higher plants, LHCII, induces its specific
aggregation. The aggregates are stabilized by formation of hydrogen
bonds between the alpha-helices C of the trimeric complexes and they
are characterized by efficient chlorophyll singlet excitation quenching.
The molecular mechanisms leading to the xanthophyll-induced LHCII
aggregation will be analyzed along with the mechanisms responsible
for excessive excitation quenching. The hypothetical model of overall
regulation of the photosynthetic antenna function at the molecular
level will be also presented and discussed.
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Îáùåïðèçíàíî, ÷òî æèçíü çàðîäèëàñü â ìèðîâîì îêåàíå. Âû-
áîð ìåæäó Na+ è K+ â ïîëüçó K+ êàê ãëàâíîãî êàòèîíà, âûïîëíÿþ-
ùåãî îñìîòè÷åñêóþ ôóíêöèþ, ó÷àñòâóþùåãî â ýëåêòðîãåíåçå ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû è ñëóæàùåãî êîôàêòîðîì ðÿäà ôåðìåíòàòèâ-
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íûõ ðåàêöèé, ïðîèçîøåë, ïî-âèäèìîìó, íà ñàìûõ ðàííèõ ýòàïàõ
ýâîëþöèè. Íåîáõîäèìîñòü âûâåäåíèÿ èç êëåòîê òîêñè÷åñêèõ èîíîâ
Na+, ñîäåðæàùèõñÿ â âûñîêèõ êîíöåíòðàöèÿõ â ñðåäå è ïîñòóïàþ-
ùèõ ïî ãðàäèåíòó ýëåêòðîõèìè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà â êëåòêè, î÷å-
âèäíî, îáóñëîâèëà ïîÿâëåíèå ðàçíîîáðàçíûõ Na+-òðàíñïîðòèðóþ-
ùèõ áåëêîâ â êëåòî÷íûõ ìåìáðàíàõ äðåâíèõ ïðîêàðèîò. Ïî ïðèí-
öèïó ýíåðãèçàöèè òðàíñïîðòà Na+ ýòè áåëêè äåëÿòñÿ íà äâå ãðóï-
ïû. Îäíó èç íèõ ñîñòàâëÿþò ïåðâè÷íî-àêòèâíûå Na+-ïîìïû, íå-
ïîñðåäñòâåííî ñîïðÿãàþùèå õèìè÷åñêèå ðåàêöèè ïðåâðàùåíèÿ ñóá-
ñòðàòà ñ òðàíñìåìáðàííûì ïåðåíîñîì Na+. Äðóãàÿ ãðóïïà ïðåä-
ñòàâëåíà áåëêàìè, îñóùåñòâëÿþùèìè âòîðè÷íî-àêòèâíûé òðàíñ-
ïîðò Na+ â îáìåí íà H+. Ýòè áåëêè ïîëó÷èëè íàçâàíèå Na+/H+-
àíòèïîðòåðîâ (Krulwich, 1983). Ýêñïîðò Na+ èç êëåòîê ïîñðåäñòâîì
Na+/H+-àíòèïîðòåðîâ ïîääåðæèâàåòñÿ ïðîòîííûì ãðàäèåíòîì íà
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå (íàïðàâëåííûì, ñîîòâåòñòâåííî, èç ñðå-
äû â êëåòêó) è çàâèñèò îò ôóíêöèîíèðîâàíèÿ â ìåìáðàíå ãåíåðàòî-
ðà ïðîòîííîãî ãðàäèåíòà.

Ïåðâè÷íûå Na+-ïîìïû ñàìîé ðàçíîé ïðèðîäû íàéäåíû ó ïðî-
êàðèîò. Ê Na+-ïîìïàì îòíîñÿòñÿ ëîêàëèçîâàííûå â ïëàçìàòè÷åñ-
êîé ìåìáðàíå íåêîòîðûõ ïðîêàðèîò äåêàðáîêñèëàçû, êîòîðûå òðàíñ-
ïîðòèðóþò Na+ ïðîòèâ ãðàäèåíòà ýëåêòðîõèìè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà
çà ñ÷åò ýíåðãèè, âûñâîáîæäàþùåéñÿ ïðè äåêàðáîêñèëèðîâàíèè ñóá-
ñòðàòà. Ïåðâè÷íûìè Na+-ïîìïàìè ÿâëÿþòñÿ òàêæå NADH:óáèõèíîí
îêñèäîðåäóêòàçà Vibrio alginolyticus (Tokuda, Unemoto, 1981, 1984)
è Na+-òðàíñïîðòèðóþùàÿ ìåòèëòðàíñôåðàçà ìåòàíîãåííûõ áàêòå-
ðèé (Becker, 1992).

Â îáîèõ äîìåíàõ ïðîêàðèîò (öàðñòâà Archaea è Bacteria) îáíà-
ðóæèâàþòñÿ ðàçíîîáðàçíûå Na+-òðàíñïîðòèðóþùèå ÀÒÔàçû (Grüber
et al., 2001). Ôóíêöèÿ Na+-ÀÒÔàç ó ïðîêàðèîò ñîñòîèò ëèáî â
ïîääåðæàíèè íèçêèõ êîíöåíòðàöèé Na+ â öèòîïëàçìå, ëèáî â ñèí-
òåçå ÀÒÔ çà ñ÷åò ∆µNa+, îáðàçîâàííîãî äðóãèìè ãåíåðàòîðàìè –
Na+-òðàíñïîðòèðóþùèìè äåêàðáîêñèëàçàìè, îêñèäîðåäóêòàçàìè èëè
ìåòèëòðàíñôåðàçàìè. Âî âòîðîì ñëó÷àå îñóùåñòâëÿåòñÿ òàê íàçû-
âàåìûé Na+-öèêë (Skulachev, 1989). Íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ
àíàëèçà áàêòåðèàëüíûõ ãåíîìîâ ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî Na+-
öèêë ðàñïðîñòðàíåí â ìèðå áàêòåðèé âåñüìà øèðîêî, ïî-âèäèìîìó,
îí ïðèñóù áîëüøèíñòâó áàêòåðèé-ïàòîãåíîâ æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà
(Häse et al., 2001).

Ïîÿâëåíèå â ïðîöåññå ýâîëþöèè ýóêàðèîò, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ
áîëåå ñîâåðøåííûì, ÷åì ó èõ ïðåäøåñòâåííèêîâ, êëåòî÷íûì ñòðîå-
íèåì, ïðèâåëî ê áîëåå óçêîé ñïåöèàëèçàöèè êëåòî÷íûõ îðãàíåëë è
óòðàòå ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ôóíêöèè ýíåðãîîáåñïå÷åíèÿ êëåò-
êè. Òàêèì îáðàçîì, áûë óòðà÷åí è Na+-öèêë, êîòîðûé ó ïðîêàðèîò
ïðîòåêàåò â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå. Ôóíêöèþ ýíåðãîîáåñïå÷å-
íèÿ ñòàëè âûïîëíÿòü õëîðîïëàñòû è ìèòîõîíäðèè. Èç âñåãî ìíî-
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ãîîáðàçèÿ Na+-òðàíñïîðòèðóþùèõ ñèñòåì ïðîêàðèîò â ïëàçìàòè-
÷åñêîé ìåìáðàíå ýóêàðèîò ñîõðàíèëèñü ëèøü Na+-ÀÒÔàçû Ð-òèïà
è Na+/H+-àíòèïîðòåðû. Íàèáîëåå õîðîøî èçó÷åííîé Na+-òðàíñïîð-
òèðóþùåé ÀÒÔàçîé ýóêàðèîò ÿâëÿåòñÿ Na+, K+-ÀÒÔàçà æèâîòíûõ
êëåòîê (öàðñòâî Animalia) (Scheiner-Bobis, 2002). Na+-ÀÒÔàçû îá-
íàðóæåíû òàêæå â äðîææàõ (öàðñòâî Fungi) (Benito et al., 2002) è
â ìîðñêîé âîäîðîñëè Heterosigma akashiwo (öàðñòâî Chromista)
[Shono et al., 1996]. Âî ôðàêöèÿõ ïëàçìàëåììû, âûäåëåííûõ èç
ìîðñêèõ ìèêðîâîäîðîñëåé Tetraselmis viridis è Dunaliella maritima
(öàðñòâî Plantae), ôóíêöèîíàëüíî èäåíòèôèöèðîâàíû Na+-òðàíñ-
ïîðòèðóþùèå ÀÒÔàçû P-òèïà è Na+/H+-àíòèïîðòåðû (Balnokin,
Popova, 1994; Popova et al., 2005). Ïîêàçàíî, ÷òî ó ýòèõ ïðèìè-
òèâíûõ ðàñòåíèé Na+-òðàíñïîðòèðóþùèå ÀÒÔàçû îòâå÷àþò çà ïîä-
äåðæàíèå íèçêèõ êîíöåíòðàöèé Na+ â öèòîïëàçìå, à Na+/H+-àíòè-
ïîðòåðû âîâëå÷åíû â pH-ñòàòèðîâàíèå öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîì-
ïàðòìåíòà êëåòîê (Balnokin et al., 2004; Ïîïîâà ñ ñîàâò, 2006).
Íåäàâíî Na+-ÀÒÔàçà, ãîìîëîãè÷íàÿ Na+-ÀÒÔàçå äðîææåé S. cere-
visiae, áûëà èäåíòèôèöèðîâàíà ó ìõà Physcomitrella patens (öàð-
ñòâî Plantae) (Benito, Rodriguez-Navarro, 2003). Ó âûñøèõ ñîñóäè-
ñòûõ ðàñòåíèé Na+-òðàíñïîðòèðóþùèå ÀÒÔàçû äî íàñòîÿùåãî âðå-
ìåíè íå íàéäåíû.

Òàêèì îáðàçîì, â ýâîëþöèîííîì ðÿäó îðãàíèçìîâ ðàñòèòåëüíî-
ãî öàðñòâà (ïðèìèòèâíûå îäíîêëåòî÷íûå ðàñòåíèÿ – ìõè – ïàïî-
ðîòíèêîîáðàçíûå – ãîëîñåìåííûå – ïîêðûòîñåìåííûå) Na+-ÀÒÔàçû
îáíàðóæèâàþòñÿ òîëüêî ó îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ è ìõîâ. Âû-
õîä ðàñòåíèé íà ñóøó è ïîÿâëåíèå â õîäå ýâîëþöèè ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé ñîïðîâîæäàëèñü óòðàòîé Na+-ÀÒÔàç è ïåðåäà÷åé ôóíêöèè
Na+-ãîìåîñòàòèðîâàíèÿ öèòîïëàçìû Na+/H+-àíòèïîðòåðàì ïëàçìà-
ëåììû (Shi et al., 2002; 2002) è òîíîïëàñòà (Blumwald et al., 2000).

Работа поддержана Российским фондом фундаментальных исследо-
ваний, гранты № 05-04-48926 и № 06-04-48319.
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Èíäèâèäóàëüíîå ðàçâèòèå ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà è ïîçíàíèå
ñóùíîñòè è ïðè÷èí, ïðîèñõîäÿùèõ â ýòîò ïåðèîä ôîðìîîáðàçîâà-
òåëüíûõ ïðîöåññîâ îäíà, èç âàæíåéøèõ ïðîáëåì ìîðôîãåíåçà. Ïå-



Пленарные   доклады

ðåä ó÷åíûìè âñåãî ìèðà âñå ñ áîëüøåé îñòðîòîé ñòàâèòñÿ âîïðîñ î
íîâûõ íåòðàäèöèîííûõ ïîäõîäàõ è ìåòîäàõ, êîòîðûå ïîçâîëèëè
áû âûÿâèòü âñå ïîòåíöèàëüíûå âîçìîæíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îðãà-
íèçìà è âìåñòå ñ òåì â áîëåå êîðîòêèå ñðîêè ïîëó÷èòü íîâûå ôîð-
ìû è ñîðòà. Íåîáõîäèìî ïðèâëåêàòü ýìáðèîëîãè÷åñêóþ èíôîðìà-
öèþ äëÿ ðàññìîòðåíèÿ íîâûõ àëãîðèòìîâ ìîðôîãåíåçà, ñâÿçàííûõ
ñ èçó÷åíèåì ðàçâèòèÿ ïîëîâîãî è ñîìàòè÷åñêîãî çàðîäûøåé, ôåíî-
ìåíà ïîëèýìáðèîíèè è ãåíåòè÷åñêîé ãåòåðîãåííîñòè ñåìÿí.

Ôåíîìåí ïîëèýìáðèîíèè, ðàññìîòðåííûé íàìè ñ ïîçèöèè ñòâî-
ëîâûõ êëåòîê (Batygina, 2006), ïîçâîëèë ðàçðàáîòàòü îðèãèíàëü-
íóþ êîíöåïöèþ î ãàìåòîôèòíîì àïîìèêñèñå. Â îñíîâå êîíöåïöèè
ëåæàò ñâîéñòâà òîòèïîòåíòíîñòè, ñòâîëîâîñòè è ðàçëè÷íûé ãåíå-
çèñ êëåòîê çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Â ñâÿçè ñ ðàçíîé îòíîñèòåëüíî
äåòåðìèíèðîâàííîñòüþ êëåòîê «ÿéöåâîãî» è «àíòèïîäàëüíîãî» àï-
ïàðàòîâ áîëüøîå âíèìàíèå óäåëÿåòñÿ õàðàêòåðèñòèêå èíèöèàëü-
íûõ êëåòîê ïîëîâîãî è äîïîëíèòåëüíîãî çàðîäûøåé ïðè ãàìåòî-
ôèòíîé (ñèíåðãèäíàÿ, àíòèïîäàëüíàÿ) è ñïîðîôèòíîé (íóöåëÿðíàÿ,
èíòåãóìåíòàëüíàÿ, êëèâàæíàÿ) ïîëèýìáðèîíèè. Âûÿâëåíèå îñîáåí-
íîñòåé ñòðîåíèÿ «ÿéöåâîãî» è «àíòèïîäàëüíîãî» àïïàðàòîâ ïîçâî-
ëÿåò óïðàâëÿòü ïðîöåññîì îáðàçîâàíèÿ çàðîäûøåé, èìåþùèõ ðàç-
ëè÷íîå ïðîèñõîæäåíèå è ãåíåòèêó.

Èçó÷åíèå çàðîäûøåâîãî ìåøêà ñëåäóåò íà÷èíàòü ñ öåíîöèòíîé
ñòàäèè ðàçâèòèÿ (Áàòûãèíà, Âàñèëüåâà, 2003; Batygina, Vasilyeva,
2005). Â ñòàíîâëåíèè èçîëèðîâàííîñòè ÿéöåêëåòêè è äðóãèõ êëå-
òîê ìîæíî ðàçëè÷èòü òðè êðèòè÷åñêèõ ñîáûòèÿ: 1) èíèöèàöèÿ ôðàã-
ìîïëàñòîâ â 8-ÿäåðíîì çàðîäûøåâîì ìåøêå; 2) íà÷àëî èçîëÿöèè è
îáîñîáëåíèÿ êëåòîê òðåõ ðàçëè÷àþùèõñÿ ôóíêöèîíàëüíî òèïîâ
òêàíè: ÿéöåâîãî àïïàðàòà, àíòèïîäàëüíîãî êîìïëåêñà è öåíòðàëü-
íîé êëåòêè; 3) çàâåðøåíèå èçîëÿöèè è ôîðìèðîâàíèÿ êëåòîê ÿé-
öåâîãî àïïàðàòà è àíòèïîäàëüíîãî êîìïëåêñà (÷òî ñîîòâåòñòâóåò
çðåëîìó çàðîäûøåâîìó ìåøêó). Ðàçëè÷íûå êëåòêè çàðîäûøåâîãî
ìåøêà â ïðîöåññå ñòàíîâëåíèÿ ïðèîáðåòàþò ñâîéñòâî ñòâîëîâîñòè;
îíè òîòèïîòåíòíû, è òàêèì îáðàçîì âñå êëåòêè ãàìåòîôèòà ìîãóò
íåñòè ðàçëè÷íóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ. Ðàññìîòðåíî ìíîæåñòâî âàðèàíòîâ îáðàçîâàíèÿ ðàçíûõ òè-
ïîâ çàðîäûøåé (ïîëîâîé, ñîìàòè÷åñêèé, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé) èç
êëåòîê «ÿéöåâîãî àïïàðàòà» (Áàòûãèíà, Âèíîãðàäîâà, 2007).

Òîòèïîòåíòíîñòü ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ÷àñòî ñîïðîâîæäàåòñÿ
ïîëèâàðèàíòíîñòüþ ìàòðè÷íûõ ïðîöåññîâ è ñïîñîáîâ ðåïðîäóêöèè
(ïîëîâîãî, áåñïîëîãî è àïîìèêñèñà). Ìåõàíèçìû ãåíåòè÷åñêîé ãå-
òåðîãåííîñòè ñåìÿí â èíòåãðèðîâàííîé òàêñîíñïåöèôè÷íîé ñèñòåìå
ñåìÿçà÷àòîê-ñåìÿ ñäåëàëè âîçìîæíûì ïðîãíîçèðîâàòü ãåíåòèêó
êëîíîâ, ïîëó÷àåìûõ ïðè ðàçëè÷íûõ òèïàõ ãàìåòîôèòíîãî àïîìèê-
ñèñà (ïàðòåíîãåíåç, àíäðîãåíåç, ñåìèãàìèÿ) è àäâåíòèâíîé ýìáðèî-
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íèè (íóöåëëÿðíàÿ, èíòåãóìåíòàëüíàÿ è êëèâàæíàÿ ìîíîçèãîòè-
÷åñêàÿ ýìáðèîíèÿ).

Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå çàðîäûøè, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ â ðåçóëü-
òàòå äèïëîñïîðèè, íàïðèìåð, ïðè Antennaria- è Allium-òèïàõ ðàç-
âèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà, èìåþò îäèíàêîâûé ãåíîòèï. Êëîíû,
ïîëó÷åííûå èç ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ çàðîäûøåé, ïîÿâëÿþùèõñÿ â
ðåçóëüòàòå äèïëîñïîðèè ïðè Taraxacum- è Ixeris-òèïàõ ðàçâèòèÿ
çàðîäûøåâîãî ìåøêà – òàêæå óíèïàðåíòàëüíûå, íî íå èäåíòè÷íû
äðóã äðóãó èç-çà ó÷àñòèÿ ìåéîçà â èõ ôîðìèðîâàíèè. ßâëåíèå ñåìè-
ãàìèè ïîçâîëÿåò ïîëó÷àòü íîâûå îñîáè ñ ðàçëè÷íîé íàñëåäñòâåííî-
ñòüþ êëåòîê õèìåðíîãî çàðîäûøà. Êëîíèðîâàíèå çèãîòè÷åñêîãî
çàðîäûøà ïðè êëèâàæíîé ìîíîçèãîòè÷åñêîé ýìáðèîíèè ïðèâîäèò
ê îáðàçîâàíèþ ìîíîçèãîòíûõ áëèçíåöîâ ñ áèïàðåíòàëüíîé íàñëåä-
ñòâåííîñòüþ (ïåîíû, îðõèäåè è ò.ï.). Êëîíèðîâàíèå ýìáðèîèäîâ èç
êëåòîê «dormant» ìåðèñòåìû èëè èç ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê
íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ êëîíîâ ñ óíèïà-
ðåíòàëüíîé ìàòðîêëèííîé íàñëåäñòâåííîñòüþ. Ýòî, íåñîìíåííî,
ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ äëÿ ãåíåòèêîâ è ñåëåêöèîíåðîâ.

МЕТИЛИРОВАНИЕ ДНК У РАСТЕНИЙ

DNA methylation in plants

Б.Ф. Ванюшин
НИИ физико-химической биологии им. А.Н. Белозерского

МГУ им. М.В. Ломоносова, г. Москва
Е-mail: vanyush@belozersky.msu.ru

Ó âûñøèõ ðàñòåíèé ÄÍÊ ñèëüíî ìåòèëèðîâàíû ïî îñòàòêàì
öèòîçèíà; 5-ìåòèëöèòîçèí ëîêàëèçîâàí ïðåèìóùåñòâåííî â CGè
CNGïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ. Â ÷àñòíîñòè, CNGìåòèëèðîâàíèå âîâëå-
÷åíî â çàìàë÷èâàíèå ãåíîâ ìàëåíüêèìè ÐÍÊ (RNAsi). Ãëîáàëüíîå
ìåòèëèðîâàíèå ÄÍÊ âèäî-, òêàíå-, îðãàíîèä-ñïåöèôè÷íî è óìåíü-
øàåòñÿ ñ âîçðàñòîì. Ìåòèëèðîâàíèå ãåíîìà – ýïèãåíåòè÷åñêèé êîí-
òðîëü çà âñåìè ãåíåòè÷åñêèìè ôóíêöèÿìè, âêëþ÷àÿ òðàíñêðèïöèþ
è ðåïëèêàöèþ. Èíäóöèðîâàííîå 5-àçàöèòèäèíîì äåìåòèëèðîâàíèå
ÄÍÊ ïðè ôîðìèðîâàíèè çåðíîâêè ïðèâîäèò ê íàñëåäóåìîìó óâåëè-
÷åíèþ áåëêîâîñòè ïøåíèö. Òåì ñàìûì, èçáèðàòåëüíàÿ ðåãóëÿöèÿ
ìåòèëèðîâàíèÿ ÄÍÊ – íîâîå ýôôåêòèâíîå ñðåäñòâî áèîòåõíîëîãè-
÷åñêîãî êîíòðîëÿ çà ïðîäóêòèâíîñòüþ ðàñòåíèé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî
ðåïëèêàöèÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîÿâëåíèåì ïîëóìåòèëèðîâàííûõ ñàé-
òîâ â ÄÍÊ; âîçíèêøàÿ ïðè ýòîì àñèììåòðèÿ ìåòèëèðîâàíèÿ öåïåé
ÄÍÊ çíà÷èòåëüíî óìåíüøàåòñÿ èëè âîâñå èñ÷åçàåò ê êîíöó êëåòî÷-
íîãî öèêëà. Íà ýòîì îñíîâàíèè ïðåäëîæåíà ìîäåëü ðåãóëÿöèè ðåï-
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ëèêàöèè ÄÍÊ ìåòèëèðîâàíèåì.
Îòêðûòî àäåíèíîâîå ìåòèëèðîâàíèå ÄÍÊ ó ðàñòåíèé; N6ìåòèë-

àäåíèí (m6A) íàéäåí â ìèòîõîíäðèàëüíîé è ÿäåðíîé ÄÍÊ. Ó
Arabidopsis thalianaãåí öèòîçèíîâîé ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàçû DRMìå-
òèëèðîâàí êàê ïî öèòîçèíîâûì (ÑCGG), òàê è àäåíèíîâûì (GATC)
îñòàòêàì. Èíäóêöèÿ àíòèñìûñëîâûõ êîíñòðóêöèé öèòîçèíîâîé
ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàçû (METI) ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ïðèâîäèò
ê èçìåíåíèþ õàðàêòåðà ìåòèëèðîâàíèÿ àäåíèíîâûõ îñòàòêîâ â ãåíå
DRM2. Çíà÷èò, ó ðàñòåíèé ñóùåñòâóåò âçàèìîçàâèñèìûé êîíòðîëü
ìåæäó àäåíèíîâûì è öèòîçèíîâûì ìåòèëèðîâàíèÿìè ÄÍÊ. Ýòî –
íîâûé ìåõàíèçì óòîí÷åííîãî ýïèãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ñîïðÿæåí-
íûìè ìåòèëèðîâàíèÿìè ÄÍÊ çà ôóíêöèÿìè ãåíîìà ó ýóêàðèîò.
Ãîìîëîãè÷íûå áàêòåðèàëüíûì îòêðûòûå ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ (ORF)
äëÿ àäåíèíîâûõ ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàç íàéäåíû â ÿÄÍÊ (íî íå
ìòÄÍÊ) ýóêàðèîò (Arabidopsis thaliana, Saccharomyces cerevisiae,
Leishmania major, Drosophila melanogaster, Caenorhabditis elegans,
Homo sapiens è äðóãèå).

Äëÿ óãëóáëåííîãî èçó÷åíèÿ áèîëîãè÷åñêîé ðîëè ìåòèëèðîâà-
íèÿ ãåíîìà, â òîì ÷èñëå è ñîïðÿæåííîãî ñ ìåòèëèðîâàíèåì ãèñòî-
íîâ, ïîëó÷åíî íåñêîëüêî íåçàâèñèìûõ ëèíèé òðàíñãåííûõ ðàñòå-
íèé Arabidopsis thaliana, ñîäåðæàùèõ â ãåíîìå ïîä êîíòðîëåì ðàç-
íûõ èíäóöèáåëüíûõ ïðîìîòîðîâ àíòèñìûñëîâûå êîíñòðóêòû ãåíîâ
öèòîçèíîâûõ ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàç CMTè DRM, àäåíèíîâîé ÄÍÊ-
ìåòèëòðàíñôåðàçû (m6AMTase) è ãèñòîíîâîé ìåòèëòðàíñôåðàçû
KRYPTONITE (ìåòèëèðóåò Lysâ ãèñòîíå H). Èçáèðàòåëüíàÿ èí-
äóêöèÿ ýêñïðåññèè êîíñòðóêöèé, âûçûâàþùàÿ íîêäàóí ãåíîâ ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàç, ïðèâîäèò ê ñåðüåçíûì èçìå-
íåíèÿì ôåíîòèïè÷åñêèõ ñâîéñòâ, íàðóøåíèþ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðà-
ñòåíèé.

Èç áîãàòîé ìèòîõîíäðèÿìè ôðàêöèè âàêóîëÿðíûõ âåçèêóë,
âîçíèêàþùèõ ïðè àïîïòîçå ó ñòàðåþùèõ êîëåîïòèëåé ïøåíèöû,
âûäåëåíà ïåðâàÿ àäåíèíîâàÿ ÄÍÊ-ìåòèëòðàíñôåðàçà âûñøèõ ýóêà-
ðèîò. Â ïðèñóòñòâèè Sàäåíîçèë-Lìåòèîíèíà (SAM) ýòîò Ca2+/ Mg2+-
çàâèñèìûé ôåðìåíò (wadmtase) ìåòèëèðóåò de novoîñòàòîê àäåíè-
íà â ñåðåäèíå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè TGATCA ó îäíî- è äâóòÿæåâûõ
ÄÍÊ, ïðåäïî÷èòàÿ îäíîòÿæåâûå ñòðóêòóðû. Ïî-âèäèìîìó,
wadmtaseìîäèôèöèðóåò ìòÄÍÊ è ó÷àñòâóåò â ðåãóëÿöèè ðåïëèêà-
öèè ìèòîõîíäðèé; íå èñêëþ÷åíî, ÷òî îíà æå ìåòèëèðóåò è ÿÄÍÊ.

Èç êîëåîïòèëåé ïøåíèöû âûäåëåíà íîâàÿ SAM, Ca2+/Mg2+-
çàâèñèìàÿ ýíäîíóêëåàçà WEN, ÷óâñòâèòåëüíàÿ ê ñòàòóñó ìåòèëè-
ðîâàíèÿ ÄÍÊ. Ýòî ÿâëåíèå íå áûëî èçâåñòíî äëÿ ýíäîíóêëåàç âûñ-
øèõ ýóêàðèîò, à ñâîéñòâåííî ëèøü íåêîòîðûì áàêòåðèàëüíûì ðåñ-
òðèêöèîííûì ýíäîíóêëåàçàì, ÷òî óêàçûâàåò íà âîçìîæíîå ñóùå-
ñòâîâàíèå ñèñòåìû ðåñòðèêöèè-ìîäèôèêàöèè ãåíîìà ó ðàñòåíèé.
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Êîíêóðåíòíûå èíãèáèòîðû ìåòèëèðîâàíèÿ ÄÍÊ Sàäåíîçèë-
Lãîìîöèñòåèí è Sèçîáóòèëàäåíîçèí òàêæå àêòèâèðóþò ãèäðîëèç
ÄÍÊ ýòèì ôåðìåíòîì. Òàêèì îáðàçîì, îòêðûò íîâûé òèï ðåãóëÿ-
öèè àêòèâíîñòè ýóêàðèîòè÷åñêèõ (ðàñòèòåëüíûõ) ýíäîíóêëåàç,
îñíîâàííûé íà èõ ìîäóëÿöèè äîíîðîì ìåòèëüíûõ ãðóïï è (èëè)
èíãèáèòîðàìè ðåàêöèè ìåòèëèðîâàíèÿ. Ïî-âèäèìîìó, WEN ó÷à-
ñòâóåò â äåãðàäàöèè ÿäåðíîé ÄÍÊ ïðè çàïðîãðàììèðîâàííîé ãèáå-
ëè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè. Ïî íåêîòîðûì ñâîéñòâàì ýíäîíóêëåàçà
WEN íàïîìèíàåò æèâîòíóþ ýíäîíóêëåàçó G, êîòîðàÿ ôðàãìåíòè-
ðóåò ÄÍÊ ïðè àïîïòîçå. Äðóãàÿ âûäåëåííàÿ èç êîëåîïòèëåé ïøå-
íèöû óíèêàëüíàÿ ýíäîíóêëåàçà, êàê è WEN, ÷óâñòâèòåëüíà ê ñòà-
òóñó ìåòèëèðîâàíèÿ ÄÍÊ è ìîäóëèðóåòñÿ SAM, îäíàêî â îòëè÷èå
îò ýíäîíóêëåàçû WEN, SAM íå àêòèâèðóåò, à ðåçêî èíãèáèðóåò
àêòèâíîñòü ôåðìåíòà. Ýòî ïåðâûé ñëó÷àé ñ ýóêàðèîòè÷åñêèìè ýí-
äîíóêëåàçàìè, êîãäà SAM ïîäàâëÿåò èõ àêòèâíîñòü. Èíûìè ñëîâà-
ìè, ïðè áëàãîïðèÿòíûõ ïî ñîäåðæàíèþ SAM óñëîâèÿõ äëÿ ìåòè-
ëèðîâàíèÿ ÄÍÊ àêòèâíîñòü îäíîé èç íóêëåàç ïîäàâëåíà, à äðóãîé
(WEN) ðåçêî óâåëè÷åíà. Òàêèì îáðàçîì, ó ðàñòåíèé îòêðûòà ñèñ-
òåìà ñîïðÿæåííîé ðåãóëÿöèè SAM-çàâèñèìûõ (â òîì ÷èñëå ÷óâ-
ñòâèòåëüíûõ ê ñòàòóñó ìåòèëèðîâàíèÿ ÄÍÊ) ýíäîíóêëåàçíûõ àê-
òèâíîñòåé ñ ðàçíîíàïðàâëåííûì äåéñòâèåì íà íèõ ýôôåêòîðà (ìî-
äóëÿòîðà) SAM.
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Ñðàâíèòåëüíûìè èññëåäîâàíèÿìè ñòðóêòóðû òåðìèíàëüíîé
ôëîýìû îõâà÷åíî 2300 âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê 850 ðîäàì è 126
ñåìåéñòâàì èç âîñüìè ïîäêëàññîâ, âõîäÿùèõ â êëàññ äâóäîëüíûõ
ðàñòåíèé. Ñîñòàâëåííàÿ ïî ìàòåðèàëàì èññëåäîâàíèé òèïîëîãè÷åñ-
êàÿ áàçà äàííûõ âêëþ÷àåò èíôîðìàöèþ: ìîðôîëîãè÷åñêóþ (áèî-
ìîðôû), óëüòðàñòðóêòóðíóþ (ïðèçíàêè ñòðóêòóðû êëåòîê ôëîýìû,
îáêëàäêè ïó÷êîâ, ìåçîôèëëà), áèîõèìè÷åñêóþ (ñîñòàâ ñàõàðîâ ôëî-
ýìíîãî ýêññóäàòà), ñâåäåíèÿ îá àðåàëàõ ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ, õà-
ðàêòåðèñòèêó ìåñòà è âðåìåíè ñáîðà îáðàçöîâ ðàñòåíèé, èñïîëüçî-
âàííûõ äëÿ àíàòîìè÷åñêèõ è óëüòðàñòðóêòóðíûõ èññëåäîâàíèé.
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Äîêëàä îïèðàåòñÿ íà âñþ ñîâîêóïíîñòü ýòèõ äàííûõ. Îí ñîäåðæèò:
îáçîð ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ èññëåäîâàíèé òåðìèíàëüíîé
ôëîýìû, ðåâèçèþ ïðåäñòàâëåíèé î çàãðóçêå ôëîýìû àññèìèëÿòàìè
ïî ñèìïëàñòó è ÷åðåç àïîïëàñò, îáñóæäåíèå ïðè÷èí è ïîñëåäñòâèé
ýâîëþöèîííîé ñìåíû ñèìïëàñòíûõ ðàñòåíèé àïîïëàñòíûìè.

Ïîêàçàíî, ÷òî ðóñëî ýêñïîðòà àññèìèëÿòîâ èç ìåçîôèëëà âî
ôëîýìó îïðåäåëÿåòñÿ íå â êîíöå çàãðóçî÷íîãî ïóòè – â òåðìèíàëü-
íîé ôëîýìå, à â åãî íà÷àëå – â êëåòêàõ ìåçîôèëëà. Âñå ïðåïàðàòû,
íàíîñèìûå íà ïîâåðõíîñòü ëèñòà, ÷åðåç àïîïëàñò çàãðóæàþòñÿ âî
ôëîýìó, â òîì ÷èñëå è ó ñèìïëàñòíûõ ðàñòåíèé. Ó ýòîé ãðóïïû
ðàñòåíèé ôîòîàññèìèëÿòû íå çàãðóæàþòñÿ ÷åðåç àïîïëàñò íå èç-çà
îòñóòñòâèÿ ïîìï èëè ïåðåíîñ÷èêîâ â êëåòêàõ òåðìèíàëüíîé ôëîý-
ìû, à èç-çà îòñóòñòâèÿ àññèìèëÿòîâ â àïîïëàñòå. Ïåðâè÷íàÿ ïðè-
÷èíà àëüòåðíàòèâíîñòè äâóõ ìåõàíèçìîâ çàãðóçêè ôëîýìû – âàðèà-
öèè áàðüåðíûõ ñâîéñòâ ïëàçìàëåììû è/èëè òîíîïëàñòà êëåòîê
ìåçîôèëëà. Ìåòîäàìè ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè ïîêàçàíà ëî-
êàëèçàöèÿ õëîðîïëàñòîâ â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì ðåòèêóëóìå, à ïåð-
âè÷íîãî ïóëà àññèìèëÿòîâ – â ïðîèçâîäíîì îò íåãî âàêóîìå. Âàêó-
îì èíòåðïðåòèðóåòñÿ êàê ìåæêëåòî÷íûé ïîäâèæíûé êîìïàðòìåíò,
ôîðìèðóåìûé õëîðîïëàñòàìè ìåçîôèëëà ñ ïîñëåäóþùåé ýêñïàíñè-
åé â íàïðàâëåíèè òî÷åê ðîñòà. Â óäåðæàíèè àññèìèëÿòîâ âíóòðè
âàêóîìà êëþ÷åâàÿ ðîëü ïðèíàäëåæèò òîíîïëàñòó. Íåâîçìîæíîñòü
åãî ïðåîäîëåíèÿ ïîâûøàåò ãèäðîñòàòè÷åñêîå äàâëåíèå â âàêóîìå äî
óðîâíÿ, èíäóöèðóþùåãî äâèæåíèå ïîòîêà è ôîðìèðîâàíèå ïëàçìî-
äåñì ìåæäó êëåòêàìè. Ïîòåðÿ òîíîïëàñòîì áàðüåðíîé äëÿ àññèìè-
ëÿòîâ ôóíêöèè âåäåò ê åãî âûõîäó â àïîïëàñò, íåñîâìåñòèìîìó ñ
ïðîêëàäêîé ñåòè ïëàçìîäåñì è âàêóîëÿðíîãî ðóñëà ýêñïîðòà àññè-
ìèëÿòîâ. Óáåäèòåëüíûì äîêàçàòåëüñòâîì ÿâëÿåòñÿ îáðàòíàÿ çàâè-
ñèìîñòü ìåæäó ñîäåðæàíèåì ñàõàðîâ â àïîïëàñòå è ÷èñëåííîñòüþ
ïëàçìîäåñì íà ãðàíèöå ìåçîôèëëà è ôëîýìû.

Ïðèíöèïèàëüíîå îòëè÷èå ìîëîäîé ãðóïïû àïîïëàñòíûõ äâó-
äîëüíûõ (îêîëî 20 òûñ. âèäîâ), ñòàíîâëåíèå êîòîðîé àññîöèèðóåò-
ñÿ ñ ïîÿâëåíèåì è ýêñïàíñèåé ëóãîâî-ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè â
êîíöå ìèîöåíà, – êàðäèíàëüíîå èçìåíåíèå áàðüåðíûõ ñâîéñòâ òî-
íîïëàñòà, ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ñàõàðîâ â àïîïëàñòå è ðåäóêöèÿ
ïëàçìîäåñì. Ýòè èçìåíåíèÿ ìîãëè áûòü èíäóöèðîâàíû äèôôåðåí-
öèàöèåé êëèìàòà â ìèîöåíå, ïðîãðåññèðóþùèì ðàçâèòèåì äåôèöè-
òà òåïëà è âëàãè íà çíà÷èòåëüíîé òåððèòîðèè â ýòîò ïåðèîä. Ñëåä-
ñòâèåì ðàñïàäà ñèìïëàñòà è âûõîäà ñàõàðîâ â àïîïëàñò ñòàëà ñìå-
íà ýôôåêòèâíîãî è ýíåðãåòè÷åñêè ýêîíîìè÷íîãî òðàíñïîðòíîãî êà-
íàëà íà íå ýôôåêòèâíûé è íå ýêîíîìè÷íûé. Âîçðîñøèå ýíåðãåòè-
÷åñêèå ðàñõîäû íà òðàíñïîðò ðåçêî ïîíèçèëè ðîñòîâîé ïîòåíöèàë
âíîâü ôîðìèðóåìûõ òàêñîíîâ. Äðåâåñíûå ôîðìû ðîñòà ñìåíèëèñü
ðåäóöèðîâàííûìè òðàâÿíèñòûìè, à ëåñíûå ôîðìàöèè – ëóãîâî-ñòåï-
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íûìè.
Òàêñîíîìè÷åñêèé àíàëèç áàçû äàííûõ ïîäòâåðäèë ìîíîòèïíîñòü

òàêñîíîâ äî ðàíãà ñåìåéñòâ âêëþ÷èòåëüíî. Â ïîðÿäêàõ è ïîäêëàñ-
ñàõ îòìå÷åí ïàðàëëåëèçì ñòðóêòóðíûõ ðÿäîâ. Ñîñòàâëåíû ñïèñêè
ñåìåéñòâ, èìåþùèõ ñõîäíóþ ñòðóêòóðó òåðìèíàëüíîé ôëîýìû. Â
ðåçóëüòàòå íàëîæåíèÿ ýòèõ ñïèñêîâ íà ïàëåîáîòàíè÷åñêèå äàííûå
î âîçðàñòå ñåìåéñòâ óñòàíîâëåíà ñïåöèôè÷íîñòü òèïîâ òåðìèíàëü-
íîé ôëîýìû è àññîöèèðîâàííûõ ñ íèìè ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ôóíê-
öèîíàëüíûõ ïðèçíàêîâ äëÿ ãðóïï ñåìåéñòâ îäèíàêîâîãî ôèëîãåíå-
òè÷åñêîãî âîçðàñòà. Àíöåñòðàëüíûé òèï ðàñïðîñòðàíåí ñðåäè ñå-
ìåéñòâ Prodicots, ñòàíîâëåíèå êîòîðûõ îòíîñèòñÿ ê ìåëîâîìó ïå-
ðèîäó. Ñèìïëàñòíûé òèï ñâîéñòâåíåí ñåìåéñòâàì Eudicots è òèïàì
ðàñòèòåëüíîñòè, ïîÿâèâøèìñÿ â ïàëåîãåíå, àïîïëàñòíûé – â íåî-
ãåíå. Êàæäûé íîâûé ïëàñò àäàïòîãåíåçà óâåí÷àí ñïåöèôè÷åñêèìè
ïàðàçèòíûìè ôîðìàìè, çàìûêàþùèìè ñòðóêòóðíûå ðÿäû äåðåâüåâ
è òðàâ. Íà ïîëó÷åííîì ìàòåðèàëå îáñóæäàåòñÿ êëèìàòè÷åñêèé àäàï-
òîãåíåç èññëåäîâàííîãî êîìïëåêñà ïðèçíàêîâ.

Èññëåäîâàíèå ñîâðåìåííîé ãåîãðàôèè ãðóïï äâóäîëüíûõ, êëàñ-
ñèôèöèðîâàííûõ ïî òèïàì òåðìèíàëüíîé ôëîýìû, íà÷àòî ñ ñåðåäè-
íû 90-õ ãã. ÕÕ â. Îáùàÿ òåíäåíöèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé
àíöåñòðàëüíîãî, ñèìïëàñòíîãî è àïîïëàñòíîãî ñèíäðîìîâ íàéäåíà
ñâÿçàííîé ñ èõ ïðîèñõîæäåíèåì è ïîëîæåíèåì â ôèëîãåíåòè÷åñêîì
ðÿäó òèïîâ. Â çîíàõ ýêñòðåìàëüíîãî êëèìàòà (ïîëÿðíûå îáëàñòè,
âûñîêîãîðüÿ, àðèäíûå ïóñòûíè) îáèòàþò ïðåäñòàâèòåëè ãðóïïû
àðêòî-àëüïèéñêèõ âèäîâ è ôîðì äâóäîëüíûõ (êóñòàðíèêè, êóñòàð-
íè÷êè, ðàñòåíèÿ-ïîäóøêè). Âñåì èì ñâîéñòâåííû àíöåñòðàëüíûå
âàðèàíòû îðãàíèçàöèè òåðìèíàëüíîé ôëîýìû. Îáëàñòè áëàãîïðè-
ÿòíîãî êëèìàòà, çàíÿòûå òðîïè÷åñêèìè è ñóáòðîïè÷åñêèìè ëåñíû-
ìè ôîðìàöèÿìè – öàðñòâî ñèìïëàñòíûõ äâóäîëüíûõ. ×åì áîëåå
ãóìèäíûì è òåïëûì ÿâëÿåòñÿ êëèìàò, òåì áîëåå ïðîäâèíóòûå ÷åð-
òû ñèìïëàñòíîãî ñèíäðîìà äåìîíñòðèðóþò ïðåäñòàâèòåëè ýòîé ãðóï-
ïû äâóäîëüíûõ. Ëåñíûå ôîðìàöèè óìåðåííîé è áîðåàëüíîé çîí
ñëîæåíû äðåâåñíûìè ðàñòåíèÿìè ñ ìåíåå ïðîäâèíóòûì êîìïëåêñîì
ïðèçíàêîâ ñèìïëàñòíîãî ñèíäðîìà. Àïîïëàñòíûå òðàâû äîìèíèðó-
þò â êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ ñ ÿâíî âûðàæåííûì äåôèöèòîì òåïëà
è/èëè âëàãè. Çäåñü îíè óñïåøíî êîíêóðèðóþò è îáû÷íî âûòåñíÿþò
äðåâåñíûå ðàñòåíèÿ.

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ è çîíàëüíûõ ðÿäîâ àäàï-
òèâíûõ òèïîâ äâóäîëüíûõ îáíàðóæèëè èõ ñõîäñòâî, îáúÿñíèìîå
ïðîèçâîäíîñòüþ ïîäâèæíûõ çîíàëüíûõ ðÿäîâ îò ïîñòîÿííîãî íà-
áîðà àäàïòèâíûõ òèïîâ, äåòåðìèíèðîâàííîãî êëèìàòè÷åñêîé ñïå-
öèôèêîé ïðîøëûõ ýïîõ. Ðàçíîâîçðàñòíûå òàêñîíû âñåãäà ðàçëè÷à-
þòñÿ ïî ïðèçíàêàì îðãàíèçàöèè òåðìèíàëüíîé ôëîýìû. Ïî åå ñòðóê-
òóðå ëåãêî óñòàíîâèì èõ ôèëîãåíåòè÷åñêèé âîçðàñò. Ïîëíûå ïî-
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âòîðû êëèìàòè÷åñêèõ ñèòóàöèé â äëèòåëüíîé äèíàìèêå, ïî-âèäè-
ìîìó, íåâîçìîæíû. Èñòîðèÿ ñèìïëàñòíûõ äâóäîëüíûõ – ðàñòåíèé
ñ íàèáîëåå âûñîêîé ýôôåêòèâíîñòüþ òðàíñïîðòà è ðîñòà, âîçíèê-
øèõ â ýîöåíå è ïðîäîëæàþùèõ äîìèíèðîâàòü â òðîïè÷åñêèõ áèî-
ìàõ, – çàâåðøåíà. Íè îäíîãî íîâîãî ñèìïëàñòíîãî âèäà â íåîãåíå
íå ïîÿâèëîñü è, âèäèìî, íå ïîÿâèòñÿ âïðåäü. Ðàñøèðåíèå ãðóïïû
àïîïëàñòíûõ äâóäîëüíûõ âîçìîæíî. Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé òàê-
ñîíîìè÷åñêîãî è ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ âûäåëåííûõ ãðóïï
äâóäîëüíûõ îáñóæäàþòñÿ â êîíòåêñòå ïðîáëåì ãëîáàëüíûõ èçìåíå-
íèé êëèìàòà è ãëîáàëüíîé ýêîëîãèè.

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ
УСТОЙЧИВОСТИ И ПРОДУКТИВНОСТИ РАСТЕНИЙ

В УСЛОВИЯХ ХОЛОДНОГО КЛИМАТА

Physiological mechanisms of plant adaptability and productivity in cold climate

Т.К. Головко
Институт биологии Коми НЦ УрО РАН, г. Сыктывкар

E-mail: t_golovko@ib.komisc.ru

Îñíîâîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ðîñòà è ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòåíèé
ÿâëÿþòñÿ ïðîöåññû ïðåâðàùåíèÿ ýíåðãèè, àññèìèëÿöèè óãëåðîäà è
ìèíåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ. Ïîìèìî ñèñòåì âíóòðåííåé ðåãóëÿöèè,
ôóíêöèîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü êîíòðîëèðóåòñÿ âíåøíåé ñðåäîé, ïîä
êîòîðîé ìû ïîíèìàåì êîìáèíàöèþ âñåõ áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷åñ-
êèõ ôàêòîðîâ, äåéñòâóþùèõ íà èíäèâèäóàëüíûå ðàñòèòåëüíûå îðãà-
íèçìû è ñîîáùåñòâà (ôèòîöåíîçû) â èõ ìåñòîîáèòàíèÿõ (áèîòî-
ïàõ). Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü òåððèòîðèè Ðîññèè ðàñïîëàãàåòñÿ â çîíå
õîëîäíîãî êëèìàòà. Ðîñò è ðàçâèòèå ðàñòåíèé íà Ñåâåðå îãðàíè÷è-
âàåòñÿ êîìïëåêñîì ôàêòîðîâ, ñðåäè êîòîðûõ íàèáîëåå çíà÷èìû íå-
äîñòàòîê òåïëà, êîðîòêèé âåãåòàöèîííûé ïåðèîä, áåäíîñòü è ïîâû-
øåííàÿ êèñëîòíîñòü ïî÷â. Ýòè ôàêòîðû îêàçûâàþò âëèÿíèå íà âñå
ñòîðîíû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòåíèé: ýôôåêòèâíîñòü ðîñòà, íà-
êîïëåíèå è ñîñòàâ áèîìàññû, àêòèâíîñòü è íàïðàâëåííîñòü ïåðâè÷-
íîãî è âòîðè÷íîãî ìåòàáîëèçìà, ãîðìîíàëüíûé ñòàòóñ, ðàçâèòèå
âåãåòàòèâíîé è ðåïðîäóêòèâíîé ñôåðû. Ôîòîñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâ-
íîñòü ñåâåðíûõ ðàñòåíèé âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ â çàâèñè-
ìîñòè îò âèäà, æèçíåííîé ôîðìû, ãåîãðàôè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè
è ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ óñëîâèé. Ìàêñèìàëüíûå ñêîðîñòè íåòòî-
ôîòîñèíòåçà îòäåëüíûõ âèäîâ àðêòî-àëüïèéñêèõ è áîðåàëüíûõ ðà-
ñòåíèé â îïòèìàëüíûõ ñâåòî-òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ (10-20 °Ñ)
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äîñòèãàþò 15-25 ìã ÑÎ
2
/ã ñóõîé ìàññû ÷, ÷òî ñîïîñòàâèìî ñî ñðåä-

íèìè âåëè÷èíàìè, èçìåðåííûìè ó àäàïòèðîâàííûõ ê Ñåâåðó ñåëü-
ñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð. Ñïîñîáíîñòü ôîòîñèíòåçà ê òåìïåðà-
òóðíîé àêêëèìàöèè ïðîÿâëÿåòñÿ â ñäâèãå òåìïåðàòóðíîãî îïòèìó-
ìà âèäèìîãî ïîãëîùåíèÿ ÑÎ

2
 (â ñðåäíåì íà 3-5 °Ñ) â ñîîòâåòñòâèè ñ

ñåçîííûì èçìåíåíèåì òåðìè÷åñêèõ óñëîâèé ñðåäû. Ïîêàçàíà ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòü òðàíñïîðòà ýëåêòðîíîâ â ÝÒÖ õëîðîïëàñòîâ ê ñóïåð-
îïòèìàëüíûì òåìïåðàòóðàì. Âàæíóþ ðîëü â óñòîé÷èâîñòè è ïðî-
äóêòèâíîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà èãðàåò ïèãìåíòíûé êîì-
ïëåêñ, åãî ïëàñòè÷íîñòü îïðåäåëÿåò ñïîñîáíîñòü ðàñòåíèé ê îñâîå-
íèþ ýêîòîïîâ ñ ðàçëè÷íûì ñâåòîâûì ðåæèìîì. Äëÿ áîëüøèíñòâà
ñåâåðíûõ ðàñòåíèé õàðàêòåðíî îòíîñèòåëüíî âûñîêîå ñîäåðæàíèå
êàðîòèíîèäîâ, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò íèçêîå (2-4) ñîîòíîøåíèå
õëîðîôèëëû/êàðîòèíîèäû. Êàðîòèíîèäû çàùèùàþò ôîòîñèñòåìû
îò ôîòîäåñòðóêöèè ïðè äåéñòâèè íåáëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ; îáðà-
çîâàíèå çåàêñàíòèíà ó ñâåòîâûõ ýêîòèïîâ ñïîñîáñòâóåò ñíèæåíèþ
èçáûòî÷íîãî ïîãëîùåíèÿ ñâåòîâîé ýíåðãèè è ïðåäîòâðàùàåò ôîòî-
èíãèáèðîâàíèå. Ó ñåâåðíûõ ðàñòåíèé âûðàáîòàëèñü ìåõàíèçìû,
îáåñïå÷èâàþùèå ëó÷øåå ñíàáæåíèå ýíåðãèåé ïðè ïîíèæåííûõ è
óìåðåííûõ òåìïåðàòóðàõ, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â àêòèâàöèè êàòàáîëèç-
ìà. Ðàñòåíèÿ ñåâåðíûõ øèðîò õàðàêòåðèçóþòñÿ ñðàâíèòåëüíî íèç-
êîé âåëè÷èíîé êðèòè÷åñêîé òåìïåðàòóðû äûõàíèÿ (38-40 °Ñ), íî
ïðåâûøàþò áîëåå þæíûå áëèçêîðîäñòâåííûå âèäû ïî ñêîðîñòè
äûõàíèÿ ïðè íèçêèõ ïîëîæèòåëüíûõ è óìåðåííûõ òåìïåðàòóðàõ.
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñêëàäûâàåòñÿ ìíåíèå, ÷òî ðîñò ñåâåðíûõ ðàñòå-
íèé áîëüøå îãðàíè÷åí íåäîñòàòêîì àçîòà, ÷åì òåïëà. Íàìè âûÿâ-
ëåíà ïðÿìàÿ ñâÿçü ìåæäó ñîäåðæàíèåì àçîòà, íàêîïëåíèåì ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ è ñêîðîñòüþ ÑÎ

2
-ãàçîîáìåíà â ëèñòüÿõ

ðàñòåíèé ïðèðîäíîé ôëîðû Ïðèïîëÿðíîãî Óðàëà è Þæíîãî Òèìà-
íà (ïîäçîíû êðàéíåñåâåðíîé è ñåâåðíîé òàéãè). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
ôîòîñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü âèäîâ êîíòðîëèðóåòñÿ èõ àçîòíûì
ñòàòóñîì. Â êîíòðîëèðóåìûõ óñëîâèÿõ ó õîëîäîñòîéêîé êóëüòóðû
(ÿ÷ìåíü) òåìïåðàòóðíàÿ çàâèñèìîñòü ðîñòà ñèëüíî çàâèñåëà îò îáåñ-
ïå÷åííîñòè ýëåìåíòàìè ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ. Ïðè íèçêîì ïèòà-
íèè àçîòîì ðàñòåíèÿ äîñòèãàëè çàäàííîé ñêîðîñòè ðîñòà è àäàïòè-
ðîâàëèñü ê ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå íà ìåòàáîëè÷åñêîì óðîâíå,
÷òî ïðîÿâëÿëîñü â ñíèæåíèè êîýôôèöèåíòà Q

10
 òåïëîïðîäóêöèè è

îòêëþ÷åíèè àëüòåðíàòèâíîãî ïóòè äûõàíèÿ. Ó áûñòðîðàñòóùèõ
ðàñòåíèé ïðè îïòèìàëüíîì àçîòíîì ïèòàíèè è òåìïåðàòóðå çíà÷è-
òåëüíàÿ ÷àñòü äûõàíèÿ êîðíåé îñóùåñòâëÿëàñü ïî íèçêîýíåðãåòè-
÷åñêîìó àëüòåðíàòèâíîìó ïóòè.

Áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòåíèé íà Ñåâåðå
èìåþò áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, îñíîâàííûå íà ñèìáèîçå ñ áàê-
òåðèÿìè è ãðèáàìè. Ìèêîðèçû è ìèêîðèçíûå àññîöèàöèè ÿâëÿþò-
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ñÿ âàæíåéøèì ýâîëþöèîííûì è ýêîëîãè÷åñêèì ôàêòîðîì. Â òóíä-
ðîâîé çîíå ìèêîòðîôíû îêîëî 50, à â áîðåàëüíîé – 70 % ðàñòå-
íèé. Ìèêîðèçû ñïîñîáñòâóþò óëó÷øåíèþ âîäíî-ìèíåðàëüíîãî ïè-
òàíèÿ ðàñòåíèé, çàùèòå îò ôèòîïàòîãåííûõ îðãàíèçìîâ è çàãðÿç-
íÿþùèõ âåùåñòâ, îáåñïå÷èâàþò ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûìè ñîåäè-
íåíèÿìè. Ïîêàçàíî óñèëåíèå ðîñòà è íàêîïëåíèÿ áèîìàññû áîáî-
âûõ ïðè èíîêóëÿöèè ñåëåêöèîííûìè øòàììàìè áàêòåðèé ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ àáîðèãåííûìè. Ïðèìåíåíèå ïðåïàðàòîâ àññîöèàòèâíûõ àçîò-
ôèêñàòîðîâ ñïîñîáñòâîâàëî óâåëè÷åíèþ ôîòîñèíòåçèðóþùåé ïîâåðõ-
íîñòè è èíòåíñèôèêàöèè ïðîäóêöèîííîãî ïðîöåññà çëàêîâûõ àãðî-
öåíîçîâ.

Â öåëîì, ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû äîïîëíÿþò è óãëóáëÿþò íàøè
ïðåäñòàâëåíèÿ îá àäàïòàöèè ñåâåðíûõ ðàñòåíèé íà ðàçíûõ óðîâíÿõ
îðãàíèçàöèè, ñîçäàþò áàçó äëÿ ïðîãíîçèðîâàíèÿ äèíàìèêè ðàñòè-
òåëüíîñòè â èçìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ.

МОРФОГЕНЕЗ У РАСТЕНИЙ IN VITRO

Morphogenesis in plant in vitro

Ю.Н. Журавлев
Биолого-почвенный институт ДВО РАН, г. Владивосток

E-mail: ibss@eastnet.febras.ru

Ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ïîòåíöèàë ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, åå òîòè-
ïîòåíòíîñòü, îáíàðóæèâàåò ñåáÿ â ñèñòåìàõ in vitro çíà÷èòåëüíî
÷àùå è â ãîðàçäî áîëåå øèðîêîì äèàïàçîíå, ÷åì â ïðèðîäíûõ óñëî-
âèÿõ. Ñðàâíèâàÿ êàðòèíó ìîðôîãåíåçà in vitro ó îðãàíèçìîâ ðàçíîé
òàêñîíîìè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè, ìîæíî âûñêàçàòü ïðåäïîëîæå-
íèå îá ýâîëþöèîííîé îáóñëîâëåííîñòè ó ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ñâîé-
ñòâà òîòèïîòåíòíîñòè, â îñíîâå êîòîðîãî ëåæèò ñïîñîáíîñòü ðàñòå-
íèé ê ðåãåíåðàöèè. Â ïðåäåëàõ ýòîé îáóñëîâëåííîñòè âîçìîæíû
ðàçëè÷íûå âàðèàíòû ðåàëèçàöèè ýòîãî ñâîéñòâà. Ê ãëàâíûì óñëî-
âèÿì, íåîáõîäèìûì äëÿ èíäóêöèè ïðîãðàìì ðåãåíåðàöèè, îòíîñÿò-
ñÿ íàðóøåíèå öåëîñòíîñòè è ñîçäàíèå àñèììåòðèè. Â çàâèñèìîñòè
îò òîãî, êàêèìè ñðåäñòâàìè ýòè óñëîâèÿ äîñòèãàþòñÿ, âîçìîæíû
ðàçíûå ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ñöåíàðèè, ïðèâîäÿùèå ê îáðàçîâàíèþ
ðàñòåíèÿ-ðåãåíåðàíòà. Òî÷íîå îïðåäåëåíèå ïóòåé è ñïîñîáîâ ìîðôî-
ãåíåçà â óñëîâèÿõ in vitro èìååò áîëüøîå ïðèêëàäíîå çíà÷åíèå,
îäíàêî, èìåííî â ðàáîòàõ ïðèêëàäíîãî õàðàêòåðà ýòî îïðåäåëåíèå
áûâàåò è ïðèáëèçèòåëüíûì è îøèáî÷íûì.

Ïðåäëîæåíî îïèñàíèå ïðîöåññà ìîðôîãåíåçà â òåðìèíàõ òåîðèè
ìíîæåñòâ íà áàçå êîíöåïöèè áèîëîãè÷åñêèõ ðåôåðåíòîâ. Ïðîèçâå-
äåííàÿ ôîðìàëèçàöèÿ âûÿâëÿåò ïðèíöèïèàëüíûå ðàçëè÷èÿ â íà-
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÷àëüíûõ ñòàäèÿõ èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ â óñëîâèÿõ in vitro è
ó èíòàêòíûõ ðàñòåíèé. Îíè ñâÿçàíû ñ óðîâíåì äåäèôôåðåíöèàöèè
(êëåòêè èëè òêàíè), ïðåäøåñòâóþùåé îáðàçîâàíèþ ñòðóêòóðû, êî-
òîðîé ïðåäñòîèò ñòàòü íîâûì îðãàíèçìîì Äàåòñÿ èíòåðïðåòàöèÿ
ôîðìàëüíûõ äèàãðàìì èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ ó ðàñòåíèé ñ ïî-
çèöèè ïðåäñòàâëåíèé î ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìàõ ðåãóëÿöèè ìîð-
ôîãåíåçà.

ГОРМОНАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ БИОГЕНЕЗА ХЛОРОПЛАСТОВ

Hormonal regulation of chloroplast biogenesis

В.В. Кузнецов
Институт физиологии растений им. К. А. Тимирязева РАН, г. Москва

Е-mail: vkusnetsov2001@rambler.ru

Ñâåò ÿâëÿåòñÿ âåäóùèì ýêçîãåííûì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì
ðàçâèòèå õëîðîïëàñòîâ. Îäíàêî åãî äåéñòâèå çàâèñèò îò ñîäåðæà-
íèÿ è ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ýíäîãåííûõ ðåãóëÿòîðîâ, ê êî-
òîðûì îòíîñÿòñÿ ôèòîãîðìîíû, ïðåæäå âñåãî öèòîêèíèíû è àáñöè-
çîâàÿ êèñëîòà, è êëåòî÷íûå ìåòàáîëèòû, âàæíåéøóþ ðîëü ñðåäè
êîòîðûõ èãðàþò óãëåâîäû. Õëîðîïëàñòû ÿâëÿþòñÿ îäíîé èç îñíîâ-
íûõ ìèøåíåé â äåéñòâèè öèòîêèíèíîâ, êîòîðûå îêàçûâàþò, ãëàâ-
íûì îáðàçîì, ñòèìóëèðóþùåå âëèÿíèå íà ìíîãèå ýòàïû áèîãåíåçà
õëîðîïëàñòîâ. Ïðè ýòîì âî ìíîãèõ, íî íå âî âñåõ ñâîèõ ïðîÿâëå-
íèÿõ öèòîêèíèí «çàìåíÿåò» äåéñòâèå ñâåòà. Ñâåò è öèòîêèíèí
èìåþò î÷åíü ñëîæíûé õàðàêòåð âçàèìîäåéñòâèÿ. Äî íåäàâíåãî âðå-
ìåíè äåéñòâèå êàæäîãî èç ýòèõ ôàêòîðîâ îáúÿñíÿëîñü èñêëþ÷è-
òåëüíî ïîñòòðàíñêðèïöèîííîé ðåãóëÿöèé. Îäíàêî, áëàãîäàðÿ äîñ-
òèæåíèÿì ïîñëåäíèõ ëåò, ñèòóàöèÿ ðåçêî èçìåíèëàñü. Äâà îáñòîÿ-
òåëüñòâà ñïîñîáñòâîâàëè ðîñòó èíòåðåñà ê èçó÷åíèþ ñâåòîâîé è ãîð-
ìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè áèîãåíåçà õëîðîïëàñòîâ.

Âî-ïåðâûõ, îãðîìíûå óñïåõè â èçó÷åíèè ñòðóêòóðû è ðåãóëÿ-
öèè ýêñïðåññèè ïëàñòèäíîãî ãåíîìà. Îïðåäåëåíà íóêëåîòèäíàÿ ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòü íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ õëîðîïëàñòíûõ ãåíîìîâ,
âûäåëåíà õëîðîïëàñòíàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà ÿäåðíîãî êîäèðîâàíèÿ,
èäåíòèôèöèðîâàíû íåñêîëüêî ñâåò-çàâèñèìûõ öèñ-ýëåìåíòîâ è
òðàíñ-ôàêòîðîâ, ðàçðàáîòàíû î÷åíü óäîáíûå ìîäåëüíûå ñèñòåìû
äëÿ èçó÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ õëîðîïëàñòíîé òðàíñêðèïöèè. Àêòèâíî
èçó÷àåòñÿ ðîëü ÿäåðíî-ïëàñòèäíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ â ðàçâèòèè õëî-
ðîïëàñòîâ.

Âî-âòîðûõ, äîñòèãíóò áîëüøîé ïðîãðåññ â èçó÷åíèè ìåõàíèçìà
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äåéñòâèÿ öèòîêèíèíîâ. Îòêðûòû ìåìáðàííûå ðåöåïòîðû öèòîêè-
íèíîâ, ãåíû ïåðâè÷íîãî îòâåòà íà öèòîêèíèí, äîêàçàíî ïðèñóò-
ñòâèå öèòîêèíèíîâ â õëîðîïëàñòàõ. Ïîêàçàíà ãîðìîíàëüíàÿ ðåãó-
ëÿöèÿ òðàíñêðèïöèè ïëàñòèäíûõ ãåíîâ. Âûäåëåí öèòîêèíèí-ñâÿ-
çûâàþùèé áåëîê, ó÷àñòâóþùèé â ãîðìîí-çàâèñèìîé ðåãóëÿöèè õëî-
ðîïëàñòíîé òðàíñêðèïöèè. Îáíàðóæåíû öèòîêèíèíû ïóðèíîâîãî
òèïà â ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëÿõ, êîòîðûå, ñîãëàñíî ñèìáèîòè÷åñ-
êîé ãèïîòåçå, ÿâëÿþòñÿ ïðåäøåñòâåííèêàìè õëîðîïëàñòîâ âûñøèõ
ðàñòåíèé.

Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà óñïåõè ïîñëåäíèõ ëåò, î÷åíü ìàëî èçâåñò-
íî î ðåöåïöèè è ïåðåäà÷å öèòîêèíèíîâîãî ñèãíàëà â õëîðîïëàñòû.
Íå èçó÷åíà ðîëü ôèòîãîðìîíîâ â ÿäåðíî-ïëàñòèäíûõ âçàèìîäåé-
ñòâèÿõ. Íå îêîí÷àòåëüíî èçâåñòíî ïðîèñõîæäåíèå ôèòîãîðìîíîâ,
ëîêàëèçîâàííûõ â õëîðîïëàñòàõ.

Âñå ýòî ñîçäàåò íîâûå âîçìîæíîñòè äëÿ àíàëèçà è èçó÷åíèÿ
ðîëè öèòîêèíèíà è ñâåòà â ðàçâèòèè õëîðîïëàñòîâ.

Работа частично поддержана Грантом Президента РФ по государствен-
ной поддержке научных исследований, проводимых ведущими научными
школами РФ НШ-3692.2006.4.
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Öèòîêèíèíû áûëè îáíàðóæåíû â ëàáîðàòîðèè Ô. Ñêóãà (ÑØÀ)
óæå áîëåå ïîëâåêà íàçàä è àêòèâíî èñïîëüçóþòñÿ â ñîâðåìåííîé
áèîòåõíîëîãèè, îäíàêî òîëüêî íåäàâíî íà÷àëè îòêðûâàòüñÿ îñíîâ-
íûå çàêîíîìåðíîñòè ìîëåêóëÿðíûõ îñíîâ èõ äåéñòâèÿ. Â 1996 ã.
ÿïîíñêèé ó÷åíûé Ò. Êàêèìîòî âïåðâûå âûñêàçàë ïðåäïîëîæåíèå î
òîì, ÷òî ðåöåïòîðîì öèòîêèíèíà ìîæåò áûòü ñåíñîðíàÿ ãèñòèäèí-
êèíàçà, à â 2001 ã. îí æå, à òàêæå íåçàâèñèìî Ò. Ìèöóíî ñ ñîòðóä-
íèêàìè äîêàçàëè, ÷òî ñåíñîðíàÿ ãèñòèäèíêèíàçà àðàáèäîïñèñà
CRE1/AHK4 ÿâëÿåòñÿ ðåöåïòîðîì öèòîêèíèíîâ. Â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ îáùåïðèíÿòî, ÷òî àðàáèäîïñèñ ñîäåðæèò òðè ðåöåïòîðà öèòîêè-
íèíîâ – ñåíñîðíûå ãèñòèäèíêèíàçû CRE1/AHK4, AHK3 è AHK2
(îáçîð ñì. Ðîìàíîâ, 2002). Áëèçêèå ïî ñòðóêòóðå ðåöåïòîðû öèòî-
êèíèíîâ îáíàðóæåíû ó ýâîëþöèîííî äàëåêèõ îò àðàáèäîïñèñà âè-
äîâ: êóêóðóçû è ðèñà.

Äëÿ òîãî, ÷òîáû áîëåå äåòàëüíî èçó÷èòü ñâîéñòâà ðåöåïòîðîâ
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öèòîêèíèíîâ, ìû èñïîëüçîâàëè ìîäåëüíóþ ñèñòåìó íà îñíîâå òðàíñ-
ãåííûõ áàêòåðèé (E. coli), êîòîðûå ýêñïðåññèðóþò èíäèâèäóàëüíûå
ðåöåïòîðû öèòîêèíèíîâ. Ó ýòèõ áàêòåðèé îòñóòñòâîâàëà ãèñòèäèí-
êèíàçà RcsC, áëèçêàÿ ïî ñòðóêòóðå ê ñåíñîðíûì ãèñòèäèíêèíàçàì
àðàáèäîïñèñà. Â íîðìå ãèñòèäèíêèíàçà RcsC ïåðåäàåò ñèãíàë íà
ïðîìîòîð cps-îïåðîíà áàêòåðèè. Îêàçàëîñü, ÷òî ýêñïðåññèðîâàííûå
â áàêòåðèè ðåöåïòîðû öèòîêèíèíîâ ìîãóò çàìåùàòü îòñóòñòâóþ-
ùóþ RcsC è ïåðåäàâàòü ñâîé ñèãíàë íà cps-îïåðîí. Îäíàêî ïåðåäà-
÷à ñèãíàëà ïðîèñõîäèëà òîëüêî â ïðèñóòñòâèè àêòèâíûõ öèòîêè-
íèíîâ. Ýòî ïîêàçûâàëî, ÷òî ðàñòèòåëüíûé ðåöåïòîð â áàêòåðèÿõ
íàõîäèòñÿ â ôóíêöèîíàëüíî-àêòèâíîì ñîñòîÿíèè è ñïîñîáåí óçíà-
âàòü öèòîêèíèíû. Äëÿ óäîáñòâà áàêòåðèþ ñíàáäèëè ðåïîðòåðíîé
êîíñòðóêöèåé cps::lacZ. Òàêèì îáðàçîì, òåñòèðîâàíèå ðåïîðòåðíîé
àêòèâíîñòè ãàëàêòîçèäàçû ïîçâîëÿëî îöåíèòü ñòåïåíü ôóíêöèî-
íàëüíîé àêòèâíîñòè öèòîêèíèíîâîãî ðåöåïòîðà â áàêòåðèÿõ. Íà
äàííîé òåñò-ñèñòåìå ìû ñîïîñòàâèëè àêòèâíîñòü ðÿäà öèòîêèíè-
íîâ è ñòðóêòóðíî ñõîäíûõ ëèãàíäîâ ïðè èõ âîçäåéñòâèè íà áàêòå-
ðèè, ýêñïðåññèðóþùèå ðàçëè÷íûå ðåöåïòîðû öèòîêèíèíîâ: AHK3
èëè CRE1/AHK4. Îêàçàëîñü, ÷òî ïðè îáùåì ñõîäñòâå îòíîñèòåëü-
íûõ àêòèâíîñòåé ðàçëè÷íûõ öèòîêèíèíîâ íàáëþäàþòñÿ è îïðåäå-
ëåííûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ðåöåïòîðàìè ïî èíòåíñèâíîñòè îòâåòà íà
òå èëè èíûå ëèãàíäû.

Äëÿ áîëåå òî÷íîãî àíàëèçà ëèãàíäíîé ñïåöèôè÷íîñòè è îñíîâ-
íûõ ñâîéñòâ ðåöåïòîðîâ áûëà èñïîëüçîâàíà èõ ñïîñîáíîñòü ñâÿçû-
âàòü öèòîêèíèíû. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ýòèõ èññëåäîâàíèé ìû èñïîëü-
çîâàëè òå æå áàêòåðèàëüíûå øòàììû, ýêñïðåññèðóþùèå èíäèâèäó-
àëüíûå ðåöåïòîðû öèòîêèíèíîâ àðàáèäîïñèñà (Romanov et al., 2005,
2006).

Ðåçóëüòàòû ñ ïðèìåíåíèåì âûñîêîìå÷åíîãî çåàòèíà ïîêàçàëè,
÷òî òðàíñãåííûå áàêòåðèè ñïîñîáíû ñïåöèôè÷åñêè ñâÿçûâàòü öèòî-
êèíèíû, íî íå äðóãèå ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå ñîåäèíåíèÿ. Áûëè
îïðåäåëåíû âàæíåéøèå ôèçèêî-õèìè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè âçàè-
ìîäåéñòâèÿ öèòîêèíèíîâ ñ ðåöåïòîðàìè: êîíñòàíòà ñðîäñòâà, ëè-
ãàíäíàÿ ñïåöèôè÷íîñòü ñâÿçûâàíèÿ, çàâèñèìîñòü ñâÿçûâàíèÿ îò
pH è äðóãèõ óñëîâèé ñðåäû. Ðàññ÷èòàííàÿ êîíñòàíòà ñâÿçûâàíèÿ
äëÿ çåàòèíà ñîñòàâëÿëà 1-2 íÌ äëÿ AHK3 è 2-4 íÌ äëÿ CRE1/
AHK4, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ âûñîêîàôôèííûõ ãîðìîí-ðåöåïòîðíûõ
âçàèìîäåéñòâèé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ðåöåïòîðû öèòîêèíèíîâ CRE1/
AHK4 è ÀÍÊ3, íåñìîòðÿ íà ñõîäñòâî îáùåé ñòðóêòóðû, ñóùå-
ñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðÿäó ôóíêöèîíàëüíûõ ñâîéñòâ. Òàê, CRE1/
AHK4 àêòèâíî ñâÿçûâàë ôëîýìíûé öèòîêèíèí èçîïåíòåíèëàäå-
íèí, òîãäà êàê ñðîäñòâî ÀÍÊ3 ê ýòîìó öèòîêèíèíó ñðàâíèòåëüíî
íåâåëèêî. Ñ ó÷åòîì òîãî, ÷òî ðåöåïòîð ÀÍÊ3 ýêñïðåññèðóåòñÿ áîëü-
øåé ÷àñòüþ â ïîáåãå ðàñòåíèÿ, à CRE1/AHK4 – â êîðíåâîé ñèñòå-
ìå, ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíîé ðîëü ýòèõ ðåöåïòîðîâ â ïîääåðæàíèè òåñ-
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íîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ïîáåã-êîðåíü öåëîãî ðàñòåíèÿ.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïåðåäà÷à öèòîêèíèíîâîãî ñèãíàëà ðåöåï-

òîðàìè äî ãåíîâ ïåðâè÷íîãî îòâåòà ïðîèñõîäèò ïî «êëàññè÷åñêîìó»
ñöåíàðèþ äëÿ äâóõêîìïîíåíòíûõ ñèñòåì, ñ ó÷àñòèåì áåëêîâ-ôîñ-
ôîòðàíñìèòòåðîâ â êà÷åñòâå ÷åëíî÷íûõ ïåðåíîñ÷èêîâ àêòèâíîãî
ôîñôàòà ìåæäó ìåìáðàííûì ðåöåïòîðîì è ÿäåðíûìè ãåíàìè ïåð-
âè÷íîãî îòâåòà. Îäíàêî çàìåòíóþ ðîëü â ïåðåäà÷å öèòîêèíèíîâîãî
ñèãíàëà èãðàþò è äðóãèå ðåãóëÿòîðíûå êîìïîíåíòû, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ôîñôîëèïàçà Ä. Ôîñôàòèäíûå êèñëîòû, ïðîäóêòû àêòèâíîñòè
ôîñôîëèïàçû Ä, ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè ôîñôîðèëèðîâàíèÿ êëå-
òî÷íûõ áåëêîâ, ÷òî ìîæåò ñêàçûâàòüñÿ íà ïðîõîæäåíèè ñèãíàëà
öèòîêèíèíîâ. È, íàêîíåö, ïðåäëîæåííàÿ êîíöåïöèÿ êàñêàäíîé
ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè ãåíîâ öèòîêèíèíàìè äàåò ïðåäñòàâëåíèå î
òîì, êàêèì îáðàçîì ãîðìîíàëüíûé ñèãíàë ïðåîáðàçóåòñÿ â ðàçíî-
îáðàçíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå îòâåòû â ðàñòåíèè. Íàøè äàííûå ïîêà-
çûâàþò, ÷òî õàðàêòåð è èíòåíñèâíîñòü îòâåòà êëåòêè íà òîò èëè
èíîé öèòîêèíèí â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñÿò îò òîãî, êàêèå
èçîôîðìû ðåöåïòîðîâ öèòîêèíèíîâ ïðåäñòàâëåíû â äàííîé êëåòêå
èëè òêàíè.

Работа поддержана грантами РФФИ 07-04-00331 и 07-04-91211-ЯФ.
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И СЕЛЬСКОГО ХОЗЯЙСТВА НА ОСНОВЕ ТРАНСГЕННЫХ РАСТЕНИЙ

Perspectives of biopharming and nanotechnologies
for medicine and agriculture on the base of transgenic plants

Р.К. Саляев
 Сибирский институт физиологии и биохимии растений СО РАН, г. Иркутск
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Â äîêëàäå íà íàèáîëåå ÿðêèõ ïðèìåðàõ ðàññìàòðèâàþòñÿ âîç-
ìîæíîñòè ìîëåêóëÿðíîãî áèîôàðìèíãà. Ñîâìåñòíûìè óñèëèÿìè
ìîëåêóëÿðíûõ áèîëîãîâ è ãåíåòèêîâ êîíñòðóèðóþòñÿ ðàñòåíèÿ,
ðàáîòàþùèå êàê «áèîôàáðèêè» äëÿ ïîëó÷åíèÿ áîëüøîãî êðóãà ðàç-
ëè÷íûõ ñîåäèíåíèé, ïåðñïåêòèâíûõ äëÿ ìåäèöèíû, ñåëüñêîãî õî-
çÿéñòâà è ïðîìûøëåííîñòè.

Ñðåäè ïîëó÷àåìîé áèîôàðìèíãîì ïðîäóêöèè íàõîäÿòñÿ ðàçëè÷-
íûå ôåðìåíòû, ãîðìîíû ðîñòà, íîâûå äèàãíîñòèêóìû, ìîíîêëî-
íàëüíûå àíòèòåëà, ðàçëè÷íûå öèòîêèíû, ìíîæåñòâî àíòèãåííûõ
áåëêîâ, íîâûå ïðîòèâîîïóõîëåâûå è ïðîòèâîçà÷àòî÷íûå ñðåäñòâà,
áåëêè ïàóòèíû, áèîðàçðóøàþùèåñÿ ïîëèìåðû è äðóãèå âåñüìà ïåð-
ñïåêòèâíûå ñîåäèíåíèÿ, ïîëó÷àåìûå íà îñíîâå òðàíñãåííûõ ðàñòå-
íèé.
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Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîëåêóëÿðíîãî áèîôàðìèíãà ñîçäàþòñÿ íî-
âûå òèïû âàêöèí ïðîòèâ îïàñíûõ èíôåêöèé. Â ïîñëåäíåå äåñÿòè-
ëåòèå îñîáîå âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé ïðèâëåêàþò âàêöèíû îðàëü-
íîãî ïðèìåíåíèÿ (ñúåäîáíûå âàêöèíû), òàêæå ïîëó÷àåìûå íà îñíî-
âå òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîëó÷åíû óæå äåñÿòêè îðàëüíûõ âàê-
öèí, â ÷àñòíîñòè, ïðîòèâ âîçáóäèòåëåé õîëåðû, ýíòåðèòà, ãåïàòè-
òîâ À, Â, Ñ è Å, âèðóñà Íîðôîëêà, ðîòàâèðóñà, ïàðâîâèðóñà ðûá,
âèðóñà ÿùóðà, áåøåíñòâà, âèðóñà ïàïèëëîìû, ðèíîâèðóñà, âèðóñà
ãåìîððàãè÷åñêîé ëèõîðàäêè, áîëåçíåé ðåïðîäóêòèâíîé ñôåðû, ÑÏÈÄà
è ðÿäà äðóãèõ çàáîëåâàíèé.

Ïîêàçàíî, ÷òî àíòèãåíû ýòèõ âàêöèí, ïîïàäàÿ â êèøå÷íèê,
âçàèìîäåéñòâóþò ñ ëèìôîèäíûìè òêàíÿìè è êëåòêàìè (Ïåéåðîâû
áëÿøêè, Ì-êëåòêè, äåíäðèòíûå êëåòêè) è èíäóöèðóþò êàê ìóêîç-
íûé, òàê è îáùèé (ãóìîðàëüíûé) èììóííûé îòâåò, ïðèâîäÿ, â
êîíå÷íîì ñ÷åòå, ê ñèíòåçó ñïåöèôè÷åñêèõ àíòèòåë ïðîòèâ òîãî èëè
èíîãî çàáîëåâàíèÿ. Îðàëüíûå âàêöèíû íå íåñóò ñëó÷àéíûõ âèðóñ-
íûõ èëè áàêòåðèàëüíûõ áåëêîâ, ñïîñîáíûõ âûçâàòü íåæåëàòåëü-
íûå ïîñëåäñòâèÿ, à ïðîèçâîäñòâî èõ îáåùàåò áûòü áîëåå äåøåâûì.

Ïåðñïåêòèâíî ïðîèçâîäñòâî àíòèòåë («ïëàíòèòåë») â ðàñòåíè-
ÿõ. Åñòü ìíîãî ïðèìåðîâ ïîëó÷åíèÿ êàê îäíîöåïî÷å÷íûõ, òàê è
ìóëüòèìåðíûõ àíòèòåë æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà, ÷òî îòêðûâàåò âîç-
ìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ «ïëàíòèòåë» êàê äëÿ èììóíîòåðàïåâòè-
÷åñêèõ öåëåé, òàê è äëÿ àôôèííîé î÷èñòêè ðåêîìáèíàíòíûõ âàê-
öèí.

Â áèîôàðìèíãå âñå ÷àùå èñïîëüçóþòñÿ íàíîñîåäèíåíèÿ: íàäìî-
ëåêóëÿðíûå êîìïëåêñû, ïîçâîëÿþùèå ïîëó÷èòü íîâûå öåííûå ýô-
ôåêòû, íàïðèìåð, ñèëüíî ñíèçèòü äîçó ââîäèìûõ ëåêàðñòâåííûõ
ñîåäèíåíèé èëè äîáèòüñÿ àäðåñíîñòè ôàðìàöåâòèêà, äîñòàâëÿåìîãî
êëåòêàì-ìèøåíÿì. Íàíîñòðóêòóðû èñïîëüçóþòñÿ òàêæå äëÿ óâå-
ëè÷åíèÿ êîíöåíòðàöèè ââîäèìûõ àíòèãåíîâ. Îñîáåííî ÷àñòî ïðè-
ìåíÿþòñÿ òàê íàçûâàåìûå âèðóñîïîäîáíûå ÷àñòèöû, íà ïîâåðõíîñ-
òè êîòîðûõ ïðè èõ àññàìáëèðîâàíèè êîíöåíòðèðóþòñÿ ýïèòîïû
àíòèãåííûõ áåëêîâ, äîñòóïíûõ äëÿ àíòèãåíóëàâëèâàþùèõ êëåòîê
ëèìôîèäíûõ òêàíåé.

Âåñüìà ïåðñïåêòèâíîé ïðåäñòàâëÿåòñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ òðàíñôîð-
ìàöèÿ ïëàñòèä, òàê êàê ïðè ýòîì âîçíèêàåò âûñîêàÿ ñòåïåíü êî-
ïèéíîñòè öåëåâûõ ãåíîâ, à, ñëåäîâàòåëüíî, âîçðàñòàåò è êîëè÷å-
ñòâî àíòèãåííîãî ïðîäóêòà.

Â çàêëþ÷åíèå áóäóò ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû çàâåðøàþùåãî ýòàïà
ðàáîò ïî ñîçäàíèþ êàíäèäàòíîé îðàëüíîé âàêöèíû ïðîòèâ ÑÏÈÄà
è ãåïàòèòà Â íà îñíîâå òðàíñãåííûõ òîìàòîâ, ïîëó÷åííîé â íàøåì
êîëëåêòèâå ñîâìåñòíî ñ ñîòðóäíèêàìè ÃÍÖ «Âåêòîð», ÈÕÁ è ÔÌ
ÑÎ ÐÀÍ è ä-ðîì Ð. Õàììîíä (Áåëòñâèëë, ÑØÀ).
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Ïîñêîëüêó â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ ïî ìîëåêóëÿðíîìó áèîôàð-
ìèíãó ðåçóëüòàòû âûøëè íà êëèíè÷åñêèå èñïûòàíèÿ, íåèçáåæíî
âîçíèêàþò âîïðîñû áåçîïàñíîñòè ïðèìåíåíèÿ íîâûõ ïðåïàðàòîâ â
ìåäèöèíñêîé ïðàêòèêå è èõ ñåðòèôèêàöèè. Ýòè âîïðîñû òàêæå
áóäóò çàòðîíóòû â äîêëàäå.

ВЫСШИЕ РАСТЕНИЯ В ИСКУССТВЕННЫХ ЭКОСИСТЕМАХ:
ДОСТИЖЕНИЯ И ПЕРСПЕКТИВЫ

Higher plants in artificial ecosystems: achievements and perspectives

А.А. Тихомиров, С.А. Ушакова, Г.М. Лисовский
Институт биофизики СО РАН, г. Красноярск

Е-mail: tikhom@ibp.ru

Â èñêóññòâåííûõ ýêîñèñòåìàõ âûñøèå ðàñòåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ïî-
ñòàâùèêàìè ðàñòèòåëüíîé ïèùè è êèñëîðîäà äëÿ ÷åëîâåêà è ðåãå-
íåðàòîðàìè àòìîñôåðû, óòèëèçèðóÿ óãëåêèñëûé ãàç è ðÿä äðóãèõ
ãàçîâûõ êîìïîíåíò. Âûðàùèâàíèå ðàñòåíèé â çàìêíóòîé ýêîëîãè-
÷åñêîé ñèñòåìå äîëæíî îòâå÷àòü òàêèì òðåáîâàíèÿì, êàê ýôôåê-
òèâíîå èñïîëüçîâàíèå ëó÷èñòîé ýíåðãèè, âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü
ñ îãðàíè÷åííûõ ïëîùàäåé, ñîãëàñîâàííîñòü èíòåãðàëüíîé (äëÿ âñåãî
çâåíà ðàñòåíèé) ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà ñî ñêîðîñòüþ ïîòðåáëåíèÿ Î

2
è âûäåëåíèÿ ÑÎ

2
 ÷åëîâåêîì è äðóãèìè ãåòåðîòðîôíûìè êîìïîíåí-

òàìè ñèñòåìû, ñîîòâåòñòâèå áèîõèìè÷åñêîãî ñîñòàâà óðîæàÿ ïî-
òðåáíîñòÿì ÷åëîâåêà â ðàñòèòåëüíûõ êîìïîíåíòàõ ïèùè è ò.ä. Âñÿ
òåõíîëîãèÿ äîëæíà îáåñïå÷èâàòü äëèòåëüíóþ âî âðåìåíè (â ïðèí-
öèïå, áåñêîíå÷íî äëèòåëüíóþ) óñòîé÷èâîñòü è ïîâòîðÿåìîñòü âñåõ
ïðîöåññîâ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé. Åäèíñòâåííîé â ìèðå çàìê-
íóòîé áèîðåãåíåðàòèâíîé ñèñòåìîé, ãäå âûïîëíåíû äëèòåëüíûå
ìíîãîìåñÿ÷íûå ýêñïåðèìåíòû ïî ïîääåðæàíèþ êðóãîâîðîòíûõ ïðî-
öåññîâ ñ ó÷àñòèåì âûñøèõ ðàñòåíèé, ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûé êîìï-
ëåêñ ÁÈÎÑ-3 Èíñòèòóòà áèîôèçèêè ÑÎ ÐÀÍ. Èç âñåõ èñêóññòâåí-
íûõ áèîëîãè÷åñêèõ ýêîñèñòåì æèçíåîáåñïå÷åíèÿ, ñîçäàííûõ ðàíåå,
òîëüêî ÁÈÎÑ-3 ïîçâîëèë â àâòîíîìíîì ðåæèìå îáåñïå÷èòü æèçíü
ýêèïàæà èç äâóõ-òðåõ ÷åëîâåê â òå÷åíèå ÷åòûðåõ-øåñòè ìåñÿöåâ çà
ñ÷åò çàìûêàíèÿ öèêëà ïî âîäå è ãàçó ïðàêòè÷åñêè íà 100 è ïèùå
áîëåå ÷åì íà 50 %. Â ðåøàþùåé ñòåïåíè ýòîìó ñïîñîáñòâîâàëî
ýêñïåðèìåíòàëüíîå äîêàçàòåëüñòâî òîãî, ÷òî äëÿ îáåñïå÷åíèÿ âû-
ñîêîé ñòåïåíè çàìêíóòîñòè ïî ìàññîîáìåíó ïåðñïåêòèâíûì ÿâëÿåò-
ñÿ èñïîëüçîâàíèå âûñøèõ ðàñòåíèé êàê îñíîâû ôîòîñèíòåçèðóþ-
ùåãî çâåíà – ðåãåíåðàòîðà àòìîñôåðû è ïîñòàâùèêà ïèùè äëÿ ÷å-
ëîâåêà. Ïðîâåäåííûå ýêñïåðèìåíòû, íàðÿäó ñ ðåøåíèåì îñíîâíîé
íàó÷íîé çàäà÷è – äîêàçàòåëüñòâîì âîçìîæíîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñ-
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êîé ðåãåíåðàöèè äëÿ ÷åëîâåêà â çàìêíóòîé ñèñòåìå âñåé àòìîñôå-
ðû, âîäû è ÷àñòè÷íî ðàñòèòåëüíîé ïèùè – ïîêàçàëè ðåàëüíóþ
óïðàâëÿåìîñòü è âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü ïðîöåññîâ ðîñòà è ðàçâè-
òèÿ ðàñòåíèé â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ, âûñîêóþ ïðîäóêòèâíîñòü
è âûñîêóþ ýôôåêòèâíîñòü ïî òàêèì êðèòåðèÿì, êàê êà÷åñòâî ïðî-
äóêöèè, îïòèìèçàöèÿ ýíåðãîçàòðàò è ò.ä., ïðàêòè÷åñêè ïîëíóþ íå-
çàâèñèìîñòü îò ñåçîííûõ, ñóòî÷íûõ è äðóãèõ åñòåñòâåííûõ êîëåáà-
íèé ïðèðîäíûõ ôàêòîðîâ.

Èññëåäîâàíèÿ ïî ñîçäàíèþ áèîðåãåíåðàòèâíûõ ñèñòåì ñ âûñî-
êèì çàìûêàíèåì ìàññîîáìåííûõ ïðîöåññîâ ïîòðåáîâàëè ðàñøèðå-
íèå è óãëóáëåíèå ðàáîò ïî öåëîìó ðÿäó ðàçäåëîâ ôèçèîëîãèè ðàñòå-
íèé. Òàê, ïîòðåáîâàëîñü ðàçðàáîòàòü îñíîâû ñâåòîâîãî óïðàâëåíèÿ
ïðîäóêöèîííûì ïðîöåññîì â çàìêíóòûõ ýêîñèñòåìàõ, ïîçâîëÿþ-
ùèõ ðåçêî èíòåíñèôèöèðîâàòü ðàçëè÷íûå ñòîðîíû ïðîäóêöèîííîãî
ïðîöåññà ïðè èñïîëüçîâàíèè âûñîêîèíòåíñèâíîãî èçëó÷åíèÿ ÔÀÐ
è îïòèìàëüíîãî ñïåêòðàëüíîãî ñîñòàâà âèäèìîãî è òåïëîâîãî äèà-
ïàçîíîâ îïòè÷åñêîãî èçëó÷åíèÿ. Âûïîëíåíû èññëåäîâàíèÿ óñòîé-
÷èâîñòè îòäåëüíûõ âèäîâ öåíîçîâ ðàñòåíèé, âõîäÿùèõ â ôîòîñèí-
òåçèðóþùåå çâåíî, ê ñâåòîâîìó è òåìïåðàòóðíîìó ñòðåññàì, ÷òî
ïîçâîëÿåò ïðîãíîçèðîâàòü ïîâåäåíèå ñèñòåìû ïðè âîçíèêíîâåíèè
ðÿäà àâàðèéíûõ ñèòóàöèé â ÇÝÑ ïî ñâåòó è òåìïåðàòóðå, îöåíèòü
îñîáåííîñòè ïðîäóêöèîííîãî ïðîöåññà ðàçíîâîçðàñòíûõ ìíîãîâèäî-
âûõ ôèòîöåíîçîâ. Â îòíîøåíèè óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ âàæíûì îöåíêà èõ óðîâíÿ òîëåðàíòíîñòè ïðè âêëþ÷åíèè â
êðóãîâîðîòíûå ïðîöåññû ýêçîìåòàáîëèòîâ ÷åëîâåêà è ðàñòèòåëü-
íûõ îòõîäîâ, êîëåáàíèÿì ãàçîâîãî ñîñòàâà àòìîñôåðû è ðÿäó äðó-
ãèõ ôàêòîðîâ ñðåäû. Èñêëþ÷èòåëüíî âàæíûì ÿâëÿåòñÿ îáåñïå÷å-
íèå êà÷åñòâà âíóòðèñèñòåìíîé ñðåäû, ÷òî òðåáóåò èññëåäîâàíèÿ ëå-
òó÷èõ âûäåëåíèé ðàñòåíèé, ïðîöåññîâ ñàìîî÷èùåíèå âîäÿíîé è âîç-
äóøíîé ñðåä, ñòàáèëèçàöèè ìèêðîôëîðû è äðóãèõ ïðîöåññîâ, ãäå
ðîëü âûñøèõ ðàñòåíèé êðàéíå âàæíà. Âûñøèå ðàñòåíèÿ ÿâëÿþòñÿ
íåîòúåìëåìîé ÷àñòüþ ÇÝÑ, è ïîýòîìó íåîáõîäèìî âûÿñíÿòü èõ ðîëü
è âëèÿíèå íà óñëîâèÿ çàìûêàíèÿ áèîëîãè÷åñêîãî êðóãîâîðîòà â
ýêîñèñòåìàõ ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñëîæíîñòè (ñîïðÿæåíèå öèêëîâ
áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, âîâëå÷åíèå â êðóãîâîðîò ðÿäà ýëåìåíòîâ è
ñîåäèíåíèé, ñòåïåíü çàìêíóòîñòè, óñòîé÷èâîñòü è íàäåæíîñòü ìàñ-
ñîîáìåííûõ ïðîöåññîâ).

Â äîêëàäå ðàññìàòðèâàåòñÿ êîìïëåêñ âçàèìîñâÿçàííûõ ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé âûñøèõ ðàñòåíèé, îáåñïå÷èâøèõ ïðîãðåññ
â îðãàíèçàöèè êðóãîâîðîòíûõ ïðîöåññîâ ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ çàìê-
íóòîñòè äëÿ èñêóññòâåííûõ ýêîñèñòåì êîñìè÷åñêîãî è çåìíîãî íà-
çíà÷åíèÿ.
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